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Анализ изменчивости по таксономически значимым признакам рода Arcticoceras (Cardioceratide,
Arctocephalitinae) позволяет свести в синонимику A. ishmae большую часть ранее выделенных видов
этого рода (в том числе и A. harlandi), характерных для раннего бата. Приводится обоснование не-
валидности рода Greencephalites, виды которого рассматриваются как кадиконические морфы раз-
личных видов Arctocephalites и Arcticoceras. Результаты ревизии рода Arcticoceras позволяют упразд-
нить зону Harlandi, которая присутствует в биостратиграфических шкалах различных регионов
Арктики. Инфразональный объем зоны Ishmae Бореального (Арктического) стандарта включает
как минимум три биогоризонта, индексами которых могут быть подвиды A. ishmae.
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ВВЕДЕНИЕ
Род Arcticoceras Spath, 1924 имеет большое

значение для стратиграфии морского бореально-
го нижнего и среднего бата Панбореальной над-
области, включая центральную и северную части
Европейской России, Новую Землю, Северную Си-
бирь (бассейн р. Лена), Северо-Восточную Сибирь
(побережье Охотского моря), Землю Франца-
Иосифа, Шпицберген, Арктическую Канаду (Ка-
надский Арктический архипелаг, Юкон), Северную
Аляску и Восточную Гренландию. Этот род вклю-
чает следующие виды и подвиды с пригодными
названиями:

тип рода Arcticoceras ishmae (Keyserling) (лек-
тотип: Сакс, 1976, табл. IX, фиг. 1а, 1б; Репин
и др., 2006, табл. 13, фиг. 1а–1г);

A. ishmae tenuicostatum Repin (голотип: Репин
и др., 2006, табл. 8, фиг. 5);

A. kochi Spath (голотип: Spath, 1932, pl. XV, fig. 1);
A. michaelis Spath (голотип: Spath, 1932, pl. XIII,

figs. 3a, 3b);
A. pseudolamberti Spath (лектотип: Spath, 1932,

pl. XIV, fig. 2);
A. stepankovi Tuchkov (голотип: Тучков, 1954,

табл. III, фиг. 5);

A. excentricum Voronetz (лектотип: Воронец,
1962, табл. XIV, фиг. 1);

A. harlandi Rawson (голотип: Rawson, 1982,
pl. II, figs. 3, 4);

A. cranocephaloide Callomon (голотип: Callo-
mon, 1985, pl. I, fig. 1).

К непригодным видам и подроду, чьи описа-
ния содержатся только в неопубликованном от-
чете, относятся A. lenaense Voronetz (Воронец,
Ершова, 1963, табл. V, фиг. 1, табл. VI, фиг. 1–3),
A. (Incostarcticoceras) tenuicostatum Voronetz (Воро-
нец, Ершова, 1963, табл. III, фиг. 1–5) и A. (I.) inter-
costatum Voronetz (Воронец, Ершова, 1963,
табл. I, фиг. 1–3). К такой же категории относит-
ся вид A. crassiplicatum Callomon, а также вариа-
ции A. ishmae α и β, упоминаемые в публикациях
(Callomon, 1993; Митта и др., 2011; Mitta et al.,
2014, 2015), но не описанные по правилам Между-
народного кодекса зоологической номенклатуры
(МКЗН).

Среди пригодных видов наиболее часто ис-
пользуются A. ishmae, A. cranocephaloide, A. har-
landi и A. kochi. Они являются индексами зон или
слоев с фауной нижнего и среднего бата. Зона Ish-
mae ранее выделялась в базальной части нижнего
келловея Русской платформы (Решения…, 1955)
или Печорской плиты (Бодылевский, 1960; Меле-
дина, 1987), а в настоящее время установлена в
нижнем бате Европейской России (Митта, 2009

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна
по doi 10.31857/S0869592X20020015 для авторизованных
пользователей.
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и др.). Также она определена в среднем или верх-
нем бате различных регионов Арктической Кана-
ды (Frebold, 1961; Poulton, 1987 и др.), Восточной
Гренландии (Callomon, 1984, 1993 и др.), Север-
ной Сибири (Меледина, 1994). Зона Kochi перво-
начально выделена в Восточной Гренландии
(Donovan, 1953; Callomon, 1959), затем в части
Арктической Канады (Frebold, 1964) и Северной
Сибири (Меледина, 1973, 1987). По виду-индексу
A. harlandi изначально был определен фаунисти-
ческий горизонт в Арктической Канаде (Callomon,
1984), а затем и зона в том же регионе (Poulton, 1987)
и Северной Сибири (Меледина, 1991, 1994). Фауни-
стический горизонт harlandi позднее был уста-
новлен в Восточной Гренландии (Callomon, 1993)
и Европейской России (Митта, Сельцер, 2002
и др.). Зона Cranocephaloide уверенно выделяется
только в Восточной Гренландии (Callomon, 1979
и др.) и Северной Сибири (Меледина, 1991).

Другие виды Arcticoceras использовались в ка-
честве индексов биостратиграфических подраз-
делений в единичных случаях. Так, в Северо-Во-
сточной Сибири выделены слои с A. stepankovi
(Меледина, 1973) и зона Stepankovi (Репин, 2002),
а в Европейской России биогоризонт A. excentri-
cum (Гуляев, 2013).

Среди вышеперечисленных биостратонов
наибольшей стабильностью характеризуется лишь
зона Cranocephaloide. Остальные зоны и инфра-
зональные подразделения, выделенные по аркти-
коцерасам, неоднократно меняли свои названия
в различных региональных стратиграфических
шкалах. Чаще всего эта смена связана с измене-
нием точки зрения на диагностику видов-индек-
сов тем или иным автором. При этом одни виды
перестают рассматриваться как валидные, в част-
ности A. kochi (Callomon, 1984, 1993; Меледина,
1991, 1994) и A. harlandi (Гуляев, 2013), а диагноз
других существенно сужается (например, A. ishmae).

Неоднозначная трактовка столь важных для
стратиграфии видов может привести к суще-
ственным стратиграфическим ошибкам или из-
менениям в стратиграфической шкале. Напри-
мер, для севера Европейской России С.В. Меле-
диной (1994) вместо зоны Ishmae выделено
подразделение в ранге “слои с фауной” – слои с
A. ishmae и A. harlandi, при этом делается вывод
о конденсированности слоев в стратотипическом
разрезе на р. Дрещанка. Это решение основано ис-
ключительно на факте совместной встречаемости в
одних и тех же слоях разреза диахронных видов, ко-
торые являются индексами зон Ishmae и Harlandi в
Восточной Гренландии и Арктической Канаде.
Изучение этих слоев, проведенное автором данной
статьи (результаты пока не опубликованы), пока-
зало, что они не содержат следов какой бы то ни
было конденсации по литологическим признакам
(неоднородности напластования, конкреционных

горизонтов, специфической сохранности окаме-
нелостей и пр.). В этой связи напрашивается вы-
вод, что вышеуказанные аммониты или определе-
ны не совсем корректно, или не имеют диахронно-
го распространения.

Позднее в тех же слоях В.В. Митта (Mitta et al.,
2015) найдена последовательность экземпляров,
одни из которых, происходящие из нижней части
слоя, определены как A. harlandi, а другие, из
средней и верхней части слоя, как A. ishmae. Ре-
зультаты этого исследования противоречат выво-
ду Мелединой о совместной встречаемости этих
видов в конденсированном горизонте, но отвеча-
ют распределению арктикоцерасов в разрезах Во-
сточной Гренландии и Арктической Канады.

Данный пример позволяет предполагать суще-
ствование методологических недостатков в диа-
гностике видов рода Arcticoceras, что требует об-
стоятельного изучения комплекса признаков, кото-
рые в той или иной степени рассматриваются как
видоспецифичные. Эти признаки характеризуют
межвидовые отличия и лучше всего отражены в
рубрике “Cравнение” при описании таксонов. Рас-
смотрим эти отличия в трактовке различных авто-
ров для видов-индексов, диагностика которых
наиболее дискуссионна (A. kochi, A. excentricum и
A. harlandi).

A. kochi. При первом описании вида A. kochi
указывается три отличительных признака (Spath,
1932, p. 53): “Этот вид лучше всего описать как
наиболее близкий к A. ishmae, отличающийся
главным образом большей шириной раковины,
более грубой скульптурой и более резким накло-
ном ребер.” Той же трактовки отличий придержи-
вался и Х. Фребольд (Frebold, 1961). С.В. Меледина
(1973, с. 82) приводит близкий комплекс отличий
по скульптуре: “Arcticoceras kochi отличается от
A. ishmae (Keys) и A. pseudolamberti (Spath, 1932,
p. 55, pl. XIV, fig. 2) характером скульптуры рако-
вины – толстыми, расширяющимися к перифе-
рии ребрами на средних оборотах”. Этот же вид от
“A. excentricum Voronetz… отличается менее гру-
быми и широкими ребрами, наклоном ребер впе-
ред и выгибом их к устью на наружной стороне”
(Меледина, 1973, с. 82). В более поздней работе
тот же автор упоминает и отличия в форме оборо-
тов (Меледина, 1987, с. 88): “A. ishmae (Keys.) от-
личается от A. kochi Spath меньшей уплощенно-
стью раковины (В/Т = 1.2–1.4 против 1.45 и более
у A. kochi), высоким субтреугольным сечением;
тонкими, резкими, частыми, более сильно выгну-
тыми ребрами на боковых сторонах и более силь-
ным выгибом их на вентральной стороне”.

Таким образом, понимание различий между
обоими видами у Спэта и Мелединой диамет-
рально противоположное: по Спэту более вздутой
раковиной обладает A. kochi, в то время как у Ме-
лединой эта особенность скорее свойственна
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A. ishmae. Также у этих авторов не совпадают от-
личия по величине изгиба ребер на боковой сторо-
не раковины: по Спэту этим признаком в большей
мере характеризуется A. kochi, а у Мелединой –
A. ishmae.

В настоящее время практически общепринято,
что оба вида являются синонимами (Callomon,
1975; Poulton, 1987; Митта, Сельцер, 2002 и др.)

A. excentricum. В авторском описании (Воронец,
1962, с. 46, 47) этот вид “несколько напоминает Arc-
ticoceras ishmae Keyserling (1846), но отличается
широким пупком и почти прямым направлением
ребер… От A. kochi Spath… отличается широким и
эксцентричным пупком, иным направлением ре-
бер и отсутствием восстановленных ребер близ
устья”.

В данном описании отличия A. excentricum от
A. ishmae и A. kochi практически одинаковые, и,
следовательно, исходя из формальной логики,
два последних вида таксономических отличий, по
сути, не имеют. Этот вывод справедлив, если не
учитывать при сравнении признаки эксцентрич-
ности умбилика.

Под эксцентричностью пупка Воронец пони-
мала форму умбилика, испытывающего расшире-
ние на конечной жилой камере, как это показано
на примере Cranocephalites pompeckji var. laevis
Spath (Воронец, 1962, с. 34). Этот признак тракту-
ется автором как видоспецифичный ошибочно,
поскольку раскручивание умбиликальной спира-
ли – это признак конечной жилой камеры (КЖК)
большинства аммонитов, а не таксона. Он прояв-
ляется на терминальных раковинах хорошей со-
хранности у любых видов Arcticoceras.

Видоспецифичность “отсутствия восстанов-
ленных ребер” вблизи устья у A. excentricum также
сомнительна: эта особенность в одинаковой мере
присутствует у большинства арктикоцерасов.

Попытку более точного описания отличий
A. excentricum можно увидеть в работе Меледи-
ной (1987, с. 89): “A. excentricum Voron. отличается
от A. kochi Spath вздутой раковиной, широкой
вентральной стороной, более грубыми и дольше
сохраняющимися ребрами”. Первый признак
(пропорции поперечного сечения) в качестве от-
личительного признака для данного вида исполь-
зовать трудно, поскольку образцы типовой серии
A. excentricum сильно деформированы и для из-
мерений ширины оборота совершенно непригод-
ны. Остальные признаки будут разобраны ниже.

A. harlandi. Автором вида его отличия охарак-
теризованы следующим образом (Rawson, 1982,
p. 98): “A. harlandi отличается от других Arcticoceras
менее узким вентером, на котором ребра слабо
наклонены вперед”. Столь узкий диапазон отли-
чий в той же мере характеризует и другие виды,
поэтому пользоваться им для различения таксо-
нов крайне затруднительно. Этот набор отличи-

тельных признаков очень близок к таковым A. ex-
centricum, что позволило Пултону предположить,
что оба вида могут быть синонимами (Poulton, 1987,
p. 50). В качестве дополнительного отличительного
признака Пултон рассматривает конечный диаметр
раковины, который у лектотипа A. excentricum пре-
вышает таковой юконских образцов. Одним из
важнейших отличительных признаков этого ви-
да, по Пултону, является низкая частота весьма
рельефных (грубых) ребер.

По Мелединой (1987, с. 91), вид “A. harlandi
Rawson отличается от A. ishmae (Keys.) вздутой ра-
ковиной, близкими значениями высоты и толщи-
ны оборотов, более широкими ребрами и более
поздним их сглаживанием”, т.е. в той же мере, в
какой A. excentricum отличается от A. kochi (см.
выше). Такое сходство отличительных признаков
не является случайным, если рассматривать как
синонимы A. harlandi и A. excentricum, с одной
стороны, и A. ishmae и A. kochi, с другой.

Таким образом, большинство трактовок гра-
ниц вида выглядят как весьма неопределенные.
Более детально охарактеризовали отличия A. har-
landi В.В. Митта и В.Б. Сельцер (Митта, Сельцер,
2002, с. 21), при этом они пришли к выводу, что
такие виды, как A. excentricum и A. stepankovi, на-
столько близки, что могут рассматриваться как
старшие синонимы этого вида (но в работе они по-
мещены в синонимику A. harlandi со знаком во-
проса). В качестве отличительных признаков были
использованы только параметры формы попереч-
ного сечения на разных стадиях морфогенеза. Так-
же эти авторы предположили, что A. harlandi из
бассейна р. Печора, изображенные С.В. Меледи-
ной, “могут происходить из одного слоя с A. ishmae
(Keyserling) и, возможно, являются лишь вздуты-
ми морфами последнего вида” (Митта, Сельцер,
2002, с. 21). Несмотря на это, в более поздних ра-
ботах В.В. Митта (Mitta et al., 2015) выделил в раз-
резах на р. Дрещанка горизонт A. harlandi, само-
стоятельный по отношению к вышележащему го-
ризонту A. ishmae.

Общий набор видоспецифических признаков,
упомянутых различными исследователями, при-
веден в табл. 1.

Как видно, большинство специалистов важ-
нейшим видоспецифическим признаком у Arcti-
coceras признают особенности ребристости и, в
меньшей степени, относительную высоту или ши-
рину раковины (оборота). Если же учитывать толь-
ко пригодные виды, то важнейший признак – от-
носительная высота оборота. В этой связи цель
настоящей работы состоит в том, чтобы выяс-
нить, какое значение имеют эти признаки для ди-
агностики. В литературе неоднократно указыва-
лось (Callomon, 1993; Митта, Сельцер, 2002) на их
высокую вариабельность, препятствующую на-
дежному распознаванию видов арктоцефалитин.
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Поэтому можно предполагать, что принципы де-
маркации видов, рассмотренные выше, в целом
не способны выявить реальные таксономические
различия. Этому способствует и то обстоятель-
ство, что в изучении Arcticoceras ряд признаков не
используется вообще, например коэффициент
ветвления ребер. Также упомянутые виды прак-
тически не изучены и не сравнивались по указан-
ным признакам на разных стадиях морфогенеза,
обсуждались лишь особенности строения их
взрослых оборотов.

Изучение изменчивости видоспецифических
признаков позволит разработать критерии сход-
ства и отличия видов и оценить реальное морфо-
логическое разнообразие видов внутри рода. Для
оценки изменчивости составлена база данных,
которая включает измерения 90 экземпляров Arc-
ticoceras по стандартным морфологическим при-
знакам. Эта база данных включает 31 экземпляр
из личных сборов и музейных коллекций из раз-
резов Тимано-Печорского района и 59 экземпля-
ров, изображенных в различных публикациях, в
том числе все номенклатурные типы. Дополни-
тельно измерены некоторые Arctocephalites Spath
(24 экз.) и Greencephalites Repin (7 экз.), в основ-
ном номенклатурные типы и топотипы.

ОТНОСИТЕЛЬНАЯ ВЫСОТА
ОБОРОТА (ОВО)

Этот признак, вычисляемый как отношение
высоты оборота к его ширине, является одним из
наиболее используемых параметров, отражаю-
щих пропорции поперечного сечения раковины.
Для анализа распределения было получено 95 из-
мерений по 47 экземплярам Arcticoceras из Евро-
пейской России (бассейн р. Печора и окрестно-
сти Саратова) и 67 измерений по 48 экземплярам
Arcticoceras, Greencephalites и типовых Arctoceph-
alites из арктических разрезов Восточной Грен-
ландии, Шпицбергена, Арктической Канады, Се-
верной и Восточной Сибири. Часть измерений
сделана по фотографиям, поэтому их значения мо-
гут незначительно отличаться от оригинальных.

Наиболее представительная выборка измере-
ний (73) характеризует арктикоцерасов бассейна
р. Печора (разрезы по рекам Печора, Уса, Адзьва,
Ижма и Дрещанка), откуда происходят номен-
клатурные типы A. ishmae – типового вида рода
Arcticoceras. Поэтому картина изменчивости
ОВО для печорской выборки является наиболее
показательной среди других видов данного рода,
происходящих из зоны Ishmae. Выборки из дру-
гих регионов незначительны по объему и фраг-
ментарны, поэтому по ним можно судить об из-
менчивости лишь условно. В этой связи оценка
изменчивости и таксономического значения рас-
сматриваемого признака будет осуществляться
по выборке печорской популяции.

Арктикоцерасы из бассейна р. Печора характе-
ризуются широким диапазоном изменчивости
ОВО (табл. I, фиг. 1–8; табл. II, фиг. 1–4): от
сильно уплощенных в боковом направлении дис-
коконических оборотов (ОВО = 1.6) до сильно
вздутых сфероконических оборотов (ОВО около
0.52). Такая амплитуда значений показывает
весьма высокую изменчивость (коэффициент ва-
риации 13.2%). Она наблюдается при различном
диаметре раковины: от ранних оборотов (около
20 мм) до конечной жилой камеры (от 110 до
160 мм). Это свидетельствует о том, что никакой
тенденции в изменении пропорций раковины в
морфогенезе у арктикоцерасов не происходит. В
целом у большинства экземпляров (если не у
всех) ОВО с возрастом практически не меняется в
морфогенезе, поэтому те или иные пропорции ра-
ковины закладываются на ранних стадиях разви-
тия и затем сохраняются до терминальной стадии.

Распределение вариантов ОВО по экземпля-
рам арктикоцерасов из бассейна р. Печора соот-
ветствует нормальному закону и, следовательно,
является однородным (рис. 1а, 2). Между образ-
цами с полярными значениями пропорций попе-
речного сечения оборота наблюдаются плавные
ряды переходных форм для каждой стадии мор-
фогенеза. Эти ряды получены из выборок попу-
ляций разных районов бассейна р. Печора – из
разрезов на р. Ижма (табл. 1) и р. Адзьва (табл. 2).
Поэтому, несмотря на столь высокую амплитуду
значений данного признака, все экземпляры из
данной выборки, даже с маргинальными значени-
ями параметра, следует относить к одному виду и
рассматривать не более чем морфы или вариации.

Экземпляры с высокими оборотами (ОВО > 1)
в целом соответствуют лектотипу A. ishmae, по-
этому могут относиться к типичным разновидно-
стям данного вида – A. ishmae morpha ishmae
(табл. I, фиг. 1, 5, 6; табл. II, фиг. 3, 4). Экземпля-
ры с примерно изометричными обротами (ОВО = 1)
неоднократно описывались в литературе под раз-
личными названиями, но чаще всего не относи-
лись к A. ishmae. В частности, подобная форма из
порога Съелом р. Ижма была описана в работе
Д.Н. Соколова (1912, с. 14, 15) под названием
Macrocephalites krylowi Milach. (табл. I, фиг. 3;
табл. II, фиг. 2). Позднее Мелединой (1987) было
показано, что данный экземпляр относится к ро-
ду Arcticoceras, а по видоспецифическим призна-
кам он наиболее близок к A. harlandi. По мнению
В.В. Митта (Митта, Сельцер, 2002, с. 20, 21), он в
полной мере может быть определен как A. harlandi.

Между тем ни один из типовых экземпляров
A. harlandi, изображенных в статье Раусона (Raw-
son, 1982, pl. 2, figs. 1–5), не характеризуется вздуты-
ми или изометрическими средними или взрослыми
оборотами (рис. 2). Более того, голотип этого вида
имеет более высокие обороты, чем лектотип
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Таблица I. Ряды изменчивости Arcticoceras ishmae (бассейн р. Печора).
а – вид сбоку, б – вид с вентральной стороны. Длина масштабной линейки 10 мм. 1а, 1б – Arcticoceras ishmae (Keys.)
morpha ishmae (Keys.), экз. ЯрГПУ № АДЗ-9, Республика Коми, р. Адзьва, разрез Никифорова Щелья, нижний бат,
зона Ishmae; 2а, 2б – Arcticoceras ishmae (Keys.) morpha stepankovi Tuchkov, часторебристая разновидность, экз. ЯрГПУ
№ АДЗ-13, Республика Коми, р. Адзьва, разрез Никифорова Щелья, нижний бат, зона Ishmae; 3а, 3б – Arcticoceras ish-
mae (Keys.) morpha stepankovi Tuchkov, редкоребристая разновидность, экз. ЦНИГР Музей № 1/1370, Республика Ко-
ми, р. Ижма, разрез у порога Съелом, нижний бат, зона Ishmae, экземпляр, описанный Д.Н. Соколовым (1912, с. 15,
рис. 1) под названием Macrocephalites krylowi Milach.; 4а, 4б – Arcticoceras ishmae (Keys.) morpha pseudishmae (Spath),
экз. ЯрГПУ № АДЗ-10, Республика Коми, р. Адзьва, разрез Никифорова Щелья, нижний бат, зона Ishmae; 5а, 5б –
Arcticoceras ishmae (Keys.) morpha ishmae (Keys.), экз. ЦНИГР Музей № 12/274, колл. А.Н. Замятина, Республика Ко-
ми, левый берег р. Ижма, порог Разливной, нижний бат, зона Ishmae; 6а, 6б – Arcticoceras ishmae (Keys.) morpha ishmae
(Keys.), разновидность с низким поперечным сечением, экз. ЦНИГР Музей № 21/274, колл. А.Н. Замятина, Респуб-
лика Коми, левый берег р. Ижма, порог Разливной, нижний бат, зона Ishmae; 7а, 7б – Arcticoceras ishmae (Keys.) mor-
pha stepankovi Tuchkov, экз. ЦНИГР Музей № 18/274, колл. А.Н. Замятина, Республика Коми, левый берег р. Ижма,
порог Разливной, нижний бат, зона Ishmae; 8а, 8б – Arcticoceras ishmae (Keys.) morpha pseudishmae (Spath),
экз. ЦНИГР Музей № 26/274, колл. А.Н. Замятина, Республика Коми, левый берег р. Ижма, порог Разливной, ниж-
ний бат, зона Ishmae.
Здесь и в табл. II, III: ЯрГПУ – Геологический музей им. А.Н. Иванова (Ярославский государственный педагогиче-
ский университет); ЦНИГР Музей – Центральный научно-исследовательский геологоразведочный музей им. акаде-
мика Ф.Н. Чернышева (Санкт-Петербург).

Рис. 1. Распределение экземпляров Arcticoceras ishmae (Keys.) из разрезов бассейна р. Печора (р. Ижма и р. Адзьва) по
относительной высоте оборотов (а) и относительному диаметру умбилика (б).
Эмпирическое распределение показано гистограммой, теоретическое – гауссовой кривой.
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Таблица I

4б 4а
5а 5б

6б6а
3а3б

2б 2а
7а 7б

8б8а1а1б
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A. ishmae, а другие образцы из типовой серии от-
личаются еще более высокими значениями ОВО,
чем голотип. В этой связи представление о взду-
том морфотипе A. harlandi, который рассматрива-
ется как наиболее типичный для данного вида не-
которыми авторами (но не автором вида), следует
считать ошибочным.

Наиболее близок к экземпляру Соколова голо-
тип вида A. stepankovi, как по форме оборотов, так
и по скульптуре. Поэтому вариации A. ishmae с
таким морфотипом будут обозначены в данной
работе как A. ishmae morpha stepankovi (табл. I,
фиг. 2, 3, 7).

Экземпляры с очень низкими, часто кадико-
ническими оборотами встречаются в выборках
арктоцефалитин зоны Ishmae весьма редко. У
Спэта (Spath, 1932) подобные формы отнесены к
роду Cadoceras, а в современных работах они ча-
ще всего определяются как представители родов
Arctocephalites (Митта, Сельцер, 2002, табл. 4,
фиг. 1; Митта, 2009, табл. 2, фиг. 2) и Greencepha-
lites (Репин и др., 2007, с. 134; Митта, Альсен,
2013, фототаблица, фиг. 2; Mitta et al., 2015, fig. 7).
Только Дж. Калломон (Callomon, 1993, p. 100) та-
кие экземпляры рассматривал как экстремально
вздутую морфу A. ishmae. К данному морфотипу
он отнес ранее выделенный гренландский вид
A. pseudishmae (Spath) (голотип: Spath, 1932, pl. VIII,
fig. 6), происходящий из арктикоцерасовых слоев
(зона Ishmae, фауна 16, по Callomon, 1993). В бас-
сейне р. Печора такие экземпляры найдены в раз-
резах по рекам Адзьва (табл. I, фиг. 4; табл. II,
фиг. 1) и Ижма (табл. I, фиг. 5) и обозначаются
здесь как A. ishmae morpha pseudishmae. Вероят-
но, к этой же морфе следует относить все экзем-
пляры со вздутыми оборотами из зоны Ishmae
окрестностей Саратова (Митта, Сельцер, 2002,
табл. 4, фиг. 1; Mitta et al., 2015, fig. 7).

Остальные арктоцефалитины из саратовских
разрезов (Сокурский карьер), определяемые как
A. ishmae и A. harlandi в работах В.В. Митта (Мит-
та, Сельцер, 2002; Митта, 2009; Mitta et al., 2014),
здесь рассматриваются как вышеупомянутые ва-
риации A. ishmae. Поле изменчивости саратов-
ских арктикоцерасов (по 10 измерениям) не рас-
пространяется за пределы поля A. ishmae бассей-

на р. Печора и занимает в основном правую его
часть. Семь из десяти измерений характеризуют
экземпляры с высокими оборотами, свойствен-
ными A. ishmae morpha ishmae. К той же морфе по
ОВО могут быть отнесены и все типовые экзем-
пляры A. kochi и, в меньшей степени, Arcticoceras
из Арктической Канады (Юкон), описанные
Пултоном (Poulton, 1987) как A. ishmae и A. har-
landi. Однако отличия по другим признакам (см.
ниже) позволяют рассматривать юконские эк-
земпляры как самостоятельные хроноподвиды
A. ishmae.

В целом можно констатировать, что признак,
характеризующийся ОВО, не имеет большого
значения для диагностики видов арктикоцерасов.
Незначительные отличия среднестатистического
параметра у отдельных популяций в различных
регионах Панбореальной надобласти, вероятно,
носят случайный характер, обусловленный ма-
лым размером выборки. Соответственно, не-
сколько выделенных видов (A. kochi, A. harlandi,
A. stepankovi) следует считать младшими синони-
мами A. ishmae.

ОТНОСИТЕЛЬНЫЙ ДИАМЕТР
УМБИЛИКА (ОДУ)

Этот параметр, выражающий процентное от-
ношение диаметра умбилика к диаметру ракови-
ны, редко рассматривается как видоспецифиче-
ский признак в роде Arcticoceras, в первую оче-
редь для раннебатских видов (табл. 1). Между тем
арктоцефалитины позднего байоса (Greencepha-
lites) и Arcticoceras среднего бата отличаются от
раннебатских видов вполне отчетливо весьма ши-
роким умбиликом на всех стадиях морфогенеза
(рис. 3). В особенности это характерно для сред-
небатского A. cranocephaloide, у которого не на-
блюдается перекрытия морфологического поля
ни с одним экземпляром более древних арктико-
церасов.

Раннебатские Arcticoceras бассейна р. Печора, к
которым относится, в первую очередь, типовой ма-
териал A. ishmae, характеризуются наибольшей вы-
боркой (82 измерения по 44 экземплярам) по срав-
нению с выборками из других регионов (рис. 3а) и,

Таблица II. Arcticoceras ishmae из разрезов бассейна р. Печора и Северной Сибири. Все фигуры даны в натуральную
величину. Длина масштабной линейки 10 мм. Звездочкой обозначено начало жилой камеры. 
1 – Arcticoceras ishmae (Keys.) morpha pseudishmae (Spath), экз. ЯрГПУ № АДЗ-10, Республика Коми, р. Адзьва, разрез
Никифорова Щелья, нижний бат, зона Ishmae, вид сбоку и с вентральной стороны см. в табл. I, фиг. 4; 2 – Arcticoceras
ishmae (Keys.) morpha stepankovi Tuchkov, экз. ЦНИГР Музей № 1/1370, Республика Коми, р. Ижма, разрез у порога
Съелом, нижний бат, зона Ishmae, вид сбоку и с вентральной стороны см. в табл. I, фиг. 3; 3 – Arcticoceras ishmae
(Keys.) morpha ishmae (Keys.), разновидность с низким поперечным сечением, экз. ЯрГПУ № АДЗ-337, Республика
Коми, р. Адзьва, разрез Никифорова Щелья, нижний бат, зона Ishmae; 4 – Arcticoceras ishmae (Keys.) morpha ishmae
(Keys.), разновидность с высоким поперечным сечением, экз. ЯрГПУ № АДЗ-12, Республика Коми, р. Адзьва, разрез
Никифорова Щелья, нижний бат, зона Ishmae; 5 – Arcticoceras ishmae (Keys.) morpha stepankovi Tuchkov, конечная жи-
лая камера с апертурой, лектотип Arcticoceras excentricum Voronetz, экз. ЦНИГР Музей № 38/9209, изображен в работе
Н.С. Воронец (1962, табл. XIV, фиг. 1) с противоположной стороны, р. Хатыстах – левый приток р. Лена.
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Таблица II

1 2 3 4

5
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как следствие, более высокими параметрами измен-
чивости ОДУ (коэффициент вариации 23.7%). Не-
смотря на высокую амплитуду изменчивости
(ОДУ от 5.5 до 24.4%, мода 13.13%), в популяции
трудно выделить какие-либо дискретные группи-
ровки, которые можно было бы рассматривать
как разные таксоны. В этой связи все экземпляры
этой выборки следует относить к A. ishmae. Как и в
случае ОВО, распределение является нормальным
(рис. 1б), а в морфогенезе размер умбилика не из-
меняется в рамках какого-либо тренда. У отдель-
ных экземпляров прослеживается незначительное
уменьшение диаметра умбилика на взрослых обо-
ротах, однако на конечной жилой камере боль-
шинство раковин испытывает разворачивание
умбиликальной спирали и, соответственно, рас-
ширение умбилика.

Остальные виды раннебатских арктикоцера-
сов практически не выходят за пределы поля из-
менчивости A. ishmae (рис. 3б). Максимальным
диаметром умбилика обладают наиболее вздутые
формы типа A. ishmae morpha pseudishmae и
A. ishmae morpha stepankovi, в то время как экзем-
пляры с более высокими оборотами максимально
инволютны. Типовые экземпляры A. ishmae,
A. kochi и A. harlandi почти в одинаковой степени
характеризуются значениями, близкими к сред-
ним, по обоим рассмотренным параметрам фор-
мы раковины. Можно утверждать, что эти при-
знаки составляют пару ковариации, что обуслов-
ливает их близкое распределение.

ПЛОТНОСТЬ ПЕРВИЧНЫХ РЕБЕР (ППР)

Этот признак считается большинством иссле-
дователей важнейшим для диагностики видов Arc-
ticoceras. Он коррелятивно связан с рельефностью
скульптуры, поэтому большинство редкоребри-
стых экземпляров имеют более груборебристый
морфотип, чем часторебристые.

Измерения плотности ребер проводились для
полуоборота, поэтому некоторые экземпляры ха-
рактеризуются двумя измерениями. Тем не менее
количество измерений по этому признаку суще-
ственно меньше, чем по признакам формы рако-
вины. Так, выборка печорской популяции пред-
ставлена 51 измерением по 38 экземплярам, а
суммарное число измерений всех арктикоцерасов
составляет 97. Уменьшение числа измерений свя-
зано с тем, что часть экземпляров на терминаль-
ной стадии развития лишены скульптуры. Также
частоту ребер не всегда удается измерить вслед-
ствие плохой сохранности образца.

В отличие от ранее рассмотренных признаков,
плотность ребер изменяется в морфогенезе зако-
номерно, образуя морфогенетический тренд: при
меньшем диаметре раковины плотность ребер
максимальна у большинства изученных групп, а

на взрослых оборотах число ребер существенно
снижается (рис. 4). Наблюдаемый тренд характе-
ризуется хорошей корреляцией (r = 0.64) и сте-
пенной зависимостью (R2 = 0.47), что позволяет
провести периодизацию морфогенеза по данному
признаку – определить пограничную область
между средними и взрослыми оборотами. Она от-
вечает диаметру раковины с диапазоном значений
70–90 мм. В этом интервале находятся номенкла-
турные типы Arcticoceras ishmae, A. harlandi,
A. pseudishmae и A. stepankovi, что облегчает срав-
нение и диагностику этих видов при переходном
диаметре раковины.

Уменьшение плотности первичных ребер с
возрастом наблюдается у большинства изученных
экземпляров, причем это хорошо заметно даже в
пределах одного оборота. Изменение ребристо-
сти на всех стадиях развития не исследовалось,
поскольку имеющийся материал не пригоден для
полного разворачивания раковины. Поэтому рас-
смотренная картина развития плотности скульп-
туры в основном является статистической. Тем не
менее она хорошо показывает, что (а) использова-
ние малочисленной выборки без учета морфогене-
тического тренда и изменчивости может привести
к ошибкам в определении; (б) изучение распреде-
лений по ППР следует производить отдельно как
минимум для взрослых и средних оборотов, в про-
тивном случае распределение обязательно будет
дискретным даже в пределах одного вида. К сожа-
лению, в нашем распоряжении материала недо-
статочно для такого исследования, поэтому тип
распределения по отдельным стадиям в настоя-
щий момент установить невозможно.

Частота ребристости у всех изучаемых аркто-
цефалитин находится в интервале от 9 до 25 ребер
на пол-оборота, что свидетельствует о весьма вы-
сокой изменчивости (коэффициент вариации
15.7%). Это значение во многом отражает онтоге-
нетическую изменчивость (по De Baets et al., 2015),
поскольку ППР изменяется в морфогенезе. Для
отдельных стадий развития показатель изменчи-
вости будет существенно ниже. Так, в интервале
Д = 60–80 мм коэффициент вариации составляет
примерно 12.15%, а при Д = 100–150 мм оно уже
около 9.3%.

Нормальные (средние) значения плотности
ребер находятся в интервале от 12 до 15 ребер; со-
ответственно, низкая плотность составляет менее
12 ребер, а высокая – более 15.

Большую часть морфологического простран-
ства плотности скульптуры занимает выборка
арктикоцерасов бассейна р. Печора, у которых
данный признак изменяется от 10 до 20 ребер на
пол-оборота (коэффициент вариации 15%). Около
50% этой выборки составляют экземпляры с нор-
мальной (средней) плотностью ребер (табл. 2).
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Рис. 2. Распределение экземпляров арктоцефалитин (Arcticoceras и “Greencephalites”) верхнего байоса, нижнего и
среднего бата по относительной высоте оборотов и диаметру раковины.
(а) – все экземпляры; (б) – номенклатурные типы и морфологические ареалы. Сплошной заливкой показаны морфо-
логические ареалы Arcticoceras, сетчатой заливкой – Greencephalites. HT – голотип, LT – лектотип, PT – паратип.
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Материал из других регионов гораздо меньше
печорского по числу экземпляров, поэтому дает не-
сколько отличающееся распределение, но в целом
морфологические ареалы различных популяций
Arcticoceras практически не выходят за пределы
морфологического поля печорской выборки. Бли-
же всего к печорскому находится сибирский ма-
териал, что сказывается на общих показателях из-
менчивости (табл. 2, рис. 4). Морфоареалы популя-
ций остальных регионов находятся или в области
взрослых оборотов (арктикоцерасы окрестностей
Саратова), или преимущественно в переходной об-
ласти (оригиналы из Арктической Канады), либо в
области средних оборотов и переходной области
(типовая серия A. harlandi Rawson). Такое распреде-
ление, скорее всего, случайное и обусловлено не-
значительным объемом выборок. В этой связи
наблюдаемые небольшие отличия в ППР различ-
ных выборок объясняются не таксономическими
отличиями, а изменчивостью в пределах един-
ственного вида A. ishmae. Можно констатиро-
вать, что плотность скульптуры, по крайней мере,
для раннебатских арктикоцерасов не имеет так-
сономического значения. Об этом дополнитель-
но свидетельствует и факт совпадения морфоаре-
алов этой группы с позднебайосскими “Green-
cephalites” и среднебатскими A. cranocephaloide,
которые хорошо разделяются по другим призна-

кам – по пропорциям поперечного сечения и от-
носительному диаметру умбилика.

Ошибочность диагностики видов по ППР объ-
ясняется и чисто субъективными причинами.
Разберем это на примере вида A. harlandi. Типовой
материал с Земли Короля Карла характеризуется
средними (голотип) и высокими (два паратипа) зна-
чениями плотности ребер (табл. 2). Голотип вида
почти не отличим по ППР от лектотипа A. ishmae
(рис. 4б), а тонкоребристые паратипы обладают
наибольшей плотностью из всех измеренных арк-
тикоцерасов. Тем не менее у многих авторов сло-
жилось устойчивое убеждение, что A. harlandi об-
ладает непременно редко- и груборебристым
морфотипом в сочетании с низким поперечным
сечением, по сравнению с A. ishmae. Это пред-
ставление было одновременно и независимо
сформулировано Пултоном (Poulton, 1987) и Ме-
лединой (1987), а не автором вида, после чего
поддержано другими специалистами. Возможно,
такое мнение сложилось из-за особого внимания
исследователей к одному из паратипов (Rawson,
1982, pl. 2. fig. 7), который действительно обладает
более грубыми ребрами. Тем не менее плотность
ребер у этого экземпляра находится в средней
(нормальной) области, как и у типичных A. ish-
mae. Характерно, что сам Пултон в выборку
A. ishmae поместил экземпляры только с низкой

Таблица 2. Размер выборки и распределение Arcticoceras и других арктоцефалитин по группам плотности
скульптуры по номинальному числу измерений (N) и в процентах

Примечание. Границы между группами вычислены статистически по методу среднего арифметического. (1) Митта, Сельцер,
2002; Митта, 2009; Mitta et al., 2015.

Таксоны арктоцефалитин

Плотность первичных ребер

низкая
<12 ребер

средняя –
НОРМА

12–15 ребер

высокая
>15 ребер

N % N % N %

A. ishmae (Keys.) Европейской России 11 21.5 29 56.9 11 21.5
A. ishmae (Keys.) бассейна р. Печора 10 21.3 25 53.2 12 25.5
A. ishmae (Keys.) окрестностей Саратова 1 20 4 80 0 0

A. ishmae (Keys.) sensu Mitta1 (бассейн р. Печора, Саратов) 1 16.7 2 33.3 3 50

A. harlandi Rawson sensu Mitta1 (бассейн р. Печора, Саратов) 3 30 7 70 0 0
A. kochi Spath, типовая серия, В. Гренландия 1 50 1 50 0 0
Arcticoceras Северной и Восточной Сибири 3 18.75 9 56.2 4 25
A. harlandi Rawson, типовая серия, Шпицберген 0 0 3 50 3 50
Arcticoceras Арктической Канады 6 75 2 25 0 0
A. ishmae (Keys.) sensu Poulton, 1987 2 100 0 0 0 0
Arcticoceras harlandi Rawson sensu Poulton, 1987 3 75 1 25 0 0
A. cranocephaloide Call., типовая серия, В. Гренландия 1 25 2 50 1 25
Greencephalites верхнего байоса Арктики 2 28.6 5 71.4 0 0
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Рис. 3. Распределение экземпляров арктоцефалитин (Arcticoceras и Greencephalites) верхнего байоса, нижнего и сред-
него бата по относительному диаметру умбилика и диаметру раковины.
(а) – все экземпляры; (б) – номенклатурные типы и морфологические ареалы. Сплошной заливкой показаны морфо-
логические ареалы Arcticoceras, сетчатой заливкой – Greencephalites. HT – голотип, LT – лектотип, PT – паратип.
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ППР, в то время как у A. harlandi оставлял экзем-
пляры и со средней плотностью (табл. 2).

Низкая плотность ребер наблюдается у экзем-
пляров с различным сочетанием модальности
других морфологических признаков, например
относительной высоты оборотов. В области низ-
кой плотности находятся типы A. kochi (высокие
обороты), A. stepankovi (изометричные обороты)
и A. pseudishmae (вздутые обороты) (рис. 4б). Так-
же к этой категории принадлежат типы A. excen-
tricum и A. lenaense, однако пропорции попереч-
ного сечения у них неизвестны в силу плохой со-
хранности типового материала. Тем не менее можно
утверждать, что редкоребристые формы не обяза-
тельно обладают низким поперечным сечением, а
изменчивость плотности ребер не когерентна с из-
менчивостью параметров формы раковины. Это
также заметно по распределению типовых экзем-
пляров видов Greencephalites, обладающих вздутой
раковиной: одни из них характеризуются низкой
плотностью ребер (G. belli), другие находятся в об-
ласти нормы рода Arcticoceras (G. freboldi).

Другим примером недооценки изменчивости
видов по ППР может служить диагностика аркти-
коцерасов в разрезе Атыркан на р. Лена (северная
часть Чекуровской антиклинали, по Меледина,
1991), использованная в неопубликованной рабо-
те Н.С. Воронец и Е.С. Ершовой (1963). Арктико-
церасы собраны из одного горизонта, подошвы
слоя 1, при этом редкоребристые и часторебри-
стые экземпляры отнесены к разным видам, ко-
торым даны новые названия – A. intercostatum
(редкоребристый вид) и A. tenuicostatum (часто-
ребристый вид) (табл. III, фиг. 2, 3). Обе формы
ничем не отличаются от различных морф печор-
ских арктикоцерасов и, по нашему мнению, долж-
ны быть отнесены к A. ishmae.

ХАРАКТЕР НАКЛОНА РЕБЕР

Этот признак рассматривается многими спе-
циалистами как один из важнейших для диагно-
стики видов рода Arcticoceras (табл. 1). Он может
быть выражен как минимум с помощью двух пара-
метров: угла наклона ребер по направлению к устье-
вой части раковины и кривизной изгиба ребер в
привентральной области. У всех арктикоцерасов
ребра прорзирадиатные, характеризующиеся не-
большим углом наклона, который может меняться
от 6° до 30°. При этом величина наклона ребер
прямо пропорциональна их кривизне: более на-
клоненные ребра серповидно изогнуты, как это
выражено у типичных разновидностей A. ishmae
или A. kochi, в то время как ребра с более радиаль-
ным направлением обычно спрямленные, как у
форм, часто определяемых как A. harlandi или
A. excentricum. Таким образом, эти признаки со-
ставляют ковариационную пару.

Изучение наиболее массового материала из
нижнебатских арктикоцерасовых слоев из бас-
сейна р. Печора показало, что параметры изгиба
ребер незначительно коррелируют с формой по-
перечного сечения оборотов (r = 0.53): раковины
с высокими оборотами покрыты более наклонен-
ными и серповидно изогнутыми ребрами, в то
время как экземпляры с низким поперечным се-
чением характеризуются спрямленными и более
радиальными ребрами. Таким образом, эти при-
знаки также образуют пару ковариации. Как было
показано выше, относительная высота оборота
сильно варьирует в пределах вида и не имеет зна-
чения для диагностики арктикоцерасов. В этой
связи любые вариации формы изгиба ребер мож-
но рассматривать исключительно как проявление
изменчивости, варианты которой позволяют ха-
рактеризовать отдельные морфы A. ishmae. Наи-
большим изгибом ребер обладает A. ishmae mor-
pha ishmae (табл. I, фиг. 5), средняя и минималь-
ная степень изгиба свойственна A. ishmae morpha
stepankovi (табл. I, фиг. 3, 7) и A. ishmae morpha
pseudishmae (табл. I, фиг. 8). В пределах каждой
морфы также наблюдается небольшая изменчи-
вость изгиба ребер. Так, для тонкоребристых эк-
земпляров в целом характерен наиболее сильный
изгиб ребер, однако нередки варианты со спрям-
ленными ребрами. С другой стороны, у экземпля-
ров с очень низкими оборотами (ОВО = 0.5–0.6)
наклон ребер может быть несколько выше (табл. I,
фиг. 4), чем у отдельных экземпляров с изомет-
ричными оборотами. Такую же изменчивость
можно наблюдать и у байосских арктоцефалитин,
характеризующихся вздутым морфотипом оборо-
тов. Так, у Arctocephalites ex gr. sphaericus Spath
наклон ребер может сильно меняться независимо
от высоты оборотов: у паратипа вида (Spath, 1932,
pl. XVI, fig. 5) ребра прямые и субрадиальные, а у
форм, обозначенных как A. cf. sphaericus Spath
(Callomon, 1979, pl. 1, figs. 2, 3), они имеют силь-
ный наклон, но без характерного выгиба в сторо-
ну устья.

Таким образом, изгиб ребер не имеет большо-
го значения для диагностики видов арктикоцера-
сов. В такой же мере это может относиться и к
другим арктоцефалитинам.

СГЛАЖИВАНИЕ РЕБРИСТОСТИ
НА КОНЕЧНОЙ ЖИЛОЙ КАМЕРЕ

У Arcticoceras, как и у большинства арктоцефа-
литин, на терминальном обороте и конечной жи-
лой камере происходит редукция скульптуры
вплоть до полного ее исчезновения. При этом об-
ласть терминального оборота, покрытая скульп-
турой, может по размеру отличаться у разных ви-
дов, поэтому угловая длина этой области может
иметь диагностическое значение. В частности,
С.В. Меледина предполагала, что A. harlandi от-
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Рис. 4. Распределение экземпляров арктоцефалитин (Arcticoceras и Greencephalites) верхнего байоса, нижнего и сред-
него бата по плотности первичных ребер и диаметру раковины.
(а) – все экземпляры; (б) – номенклатурные типы и морфологические ареалы. Сплошной заливкой показаны морфо-
логические ареалы Arcticoceras, сетчатой заливкой – Greencephalites. HT – голотип, LT – лектотип, PT – паратип.
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личается от A. ishmae, помимо комплекса других
отличительных признаков, более поздним сгла-
живанием ребер. Вероятно, этот признак дей-
ствительно может быть видоспецифичным при
условии стабильности его проявления в морфоге-
незе, обусловленной низкой изменчивостью.

Для проверки этой гипотезы изучена выборка
Arcticoceras на стадии терминальной раковины, у
которых измерена длина гладкой и скульптиро-
ванной частей в угловых величинах. Наибольшую
часть выборки составляют экземпляры из бассей-
на р. Печора, на ее основе можно судить о мас-
штабах и диапазоне изменчивости этого призна-
ка. Среди арктикоцерасов печорской выборки
встречаются экземпляры совершенно гладкие
(Lr = 0°) и частично ребристые (360° > Lr > 0°),
при этом отсутствуют экземпляры, полностью
покрытые скульптурой (Lr = 360°). Длина скульп-
тированной части терминального оборота изме-
няется от 0° до 169°, среднее значение составляет
около 77.7°. Изменчивость этого признака очень
высока (коэффициент вариации 64%).

Таким образом, положение точки сглажива-
ния скульптуры у печорских A. ishmae изменяется
в таких широких пределах, что вряд ли может рас-
сматриваться как таксономический признак. У
Arcticoceras различных регионов Арктики этот
признак также не постоянен. Так, у груборебри-
стых экземпляров, которые часто определяются
как A. harlandi или A. excentricum, стадия гладкой
раковины может занимать большую часть оборо-
та, а не половину оборота, что хорошо заметно у
лектотипа A. excentricum (табл. II, фиг. 5). Тем не
менее не исключено, что в хорошей выборке у
стратиграфически или географически различных
форм могут быть найдены статистические отличия
по этому признаку. Поскольку редукция скульпту-
ры напрямую связана с терминальной стадией раз-
вития, она характеризует также и изменчивость
скорости морфогенеза. Более подробно этот во-
прос будет рассмотрен в отдельной статье.

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты изучения изменчивости арктикоце-
расов, рассмотренные выше, позволяют уточнить
таксономический состав и филогенетические вза-
имоотношения поздних арктоцефалитин, а также
критически оценить некоторые модели система-
тики этой группы аммонитов. Эти уточнения поз-
воляют внести определенные изменения в страти-
графические схемы нижнего и среднего бата Боре-
альной области.

О видовом составе рода Arcticoceras

Среди перечня признаков, которые принято
рассматривать как видоспецифические для Arcti-
coceras, диагностическое значение имеют лишь
некоторые из них, в первую очередь относитель-
ный диаметр умбилика и размеры ребристой зо-
ны на терминальном обороте. По этим признакам
среднебатские A. cranocephaloide надежно отде-
ляются от раннебатских арктикоцерасов. Среди
последних явно выраженных различий, которые
превышали бы порог изменчивости по каждому
признаку, не наблюдается. Ни один из призна-
ков, перечисленных в табл. 1, не пригоден для вы-
деления более чем одного вида в пределах этой
группы. Незначительные отличия между популя-
циями из различных регионов Арктики суще-
ственно меньше общего диапазона изменчивости
A. ishmae бассейна р. Печора и носят в основном
случайный характер. В этой связи арктикоцерасы
из зон Harlandi и Ishmae, выделяемых в нижнем
бате на большей части Панбореальной надобла-
сти, следует рассматривать в объеме единствен-
ного вида A. ishmae. Различные вариации этого
вида рассматриваются здесь как морфы, обозна-
ченные пригодными, но невалидными названия-
ми. Они являются не более чем формальными
обозначениями, отражающими формы внутриви-
довой изменчивости. Названия морф являются
условными, поскольку не регламентируются пра-
вилами МКЗН. Тем не менее для обозначения
каждой из них выбраны приоритетные наимено-
вания. К таким морфам относятся следующие:

Таблица III. Arcticoceras ishmae из разрезов низовьев р. Лена. Длина масштабной линейки 10 мм. 
1 – Arcticoceras ishmae (Keys.) morpha ishmae (Keys.), оригинал Arcticoceras lenaense Voronetz (MS), экз. № 13и, изобра-
жен в неопубликованной рукописи Н.С. Воронец и Е.С. Ершовой (1963, табл. 7, фиг. 1), обнажение 13, р. Лена, приток
Согуру-Тигие; 2 – Arcticoceras ishmae (Keys.) morpha ishmae (Keys.), оригинал Arcticoceras (Incostarcticoceras) te-
nuicostatum Voronetz (MS), экз. № 106р, изображен в неопубликованной рукописи Н.С. Воронец и Е.С. Ершовой
(1963, табл. 3, фиг. 1), обнажение 106, р. Лена, приток Атыркан; 3 – Arcticoceras ishmae (Keys.) morpha ishmae (Keys.),
оригинал Arcticoceras (Incostarcticoceras) tenuicostatum Voronetz (MS), экз. № 106и, изображен в неопубликованной ру-
кописи Н.С. Воронец и Е.С. Ершовой (1963, табл. 3, фиг. 2), обнажение 106, р. Лена, приток Атыркан; 4 – Arcticoceras
ishmae (Keys.) morpha stepankovi Tuchkov, лектотип Arcticoceras excentricum Voronetz, экз. ЦНИГР Музей № 38/9209,
изображен в работе Н.С. Воронец (1962, табл. XIV, фиг. 1) с противоположной стороны без части оборота, тот же вид
с полным оборотом см. в табл. II, фиг. 5, р. Хатыстах – левый приток р. Лена; 5 – Arcticoceras ishmae (Keys.) morpha
stepankovi Tuchkov, оригинал Arcticoceras (Incostarcticoceras) intercostatum Voronetz (MS), экз. № 63-9a, изображен в не-
опубликованной рукописи Н.С. Воронец и Е.С. Ершовой (1963, табл. 1, фиг. 2), обнажение 63, р. Хатыстах – левый
приток р. Лена. 
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A. ishmae (Keys.) morpha ishmae (Keys.). Соответ-
ствует лектотипу вида и лучше всего различается на
средних и взрослых оборотах, не достигших стадии
гладкой раковины. Пропорции поперечного сече-
ния на этих стадиях высокие, ребристость плот-
ная или умеренно плотная, ребра серповидно
изогнутые в сторону устья и характеризуются
большим наклоном. Конечный оборот сильно
инволютный с незначительным разворотом ум-
билика и высоким поперечным сечением. Этой
морфе соответствует большая часть типового ма-
териала A. harlandi, в том числе и голотип, ориги-
нал A. ishmae tenuicostatum Repin и типовой мате-
риал A. kochi. Сюда же относятся экземпляры из
бассейна р. Лена, обозначенные Н.С. Воронец
как A. lenaense Voronetz (MS) и A. tenuicostatum
Voronetz (MS). Эта морфа численно преобладает в
имеющихся выборках и поэтому может рассмат-
риваться как норма вида.

A. ishmae (Keys.) morpha stepankovi Tuchkov. Ред-
коребристая морфа с изометричным поперечным
сечением оборотов. Ребра спрямленные, характе-
ризуются небольшими кривизной и углом накло-
на. К этой морфе относится голотип A. stepankovi,
типовые оригиналы A. excentricum и экземпляры
из различных регионов, часто определяемые как
A. harlandi. К ним принадлежат A. harlandi sensu
Meledina (Меледина, 1987, табл. 31, фиг. 1), A. har-
landi sensu Mitta (Митта, Сельцер, 2002, табл. 1,
фиг. 1, табл. 2; Митта, 2009, табл. 2, фиг. 3; Митта
и др., 2011, табл. 1, фиг. 5; Mitta et al., 2014, fig. 6-1;
Mitta et al., 2015, fig. 6-3). Из видов с непригодны-
ми названиями к этой же морфе, вероятно, следу-
ет относить экземпляры A. intercostatum Voronetz
(MS) из бассейна р. Лена.

A. ishmae (Keys.) morpha pseudishmae (Spath).
Это разновидность с низкими и часто вздутыми,
кадиконическими, оборотами, весьма широким
умбиликом, относительно редкой ребристостью,
состоящей из спрямленных, слабо наклоненных
ребер. К этой морфе Ю.С. Репин и В.В. Митта от-
несли несколько груборебристых, с низким попе-
речным сечением экземпляров из нижнего бата
разрезов р. Ижма и окрестностей Саратова, кото-
рые, как они считают, принадлежат к видам родов
Arctocephalites и Greencephalites (Митта, Сельцер,
2002, табл. 4, фиг. 1; Mitta et al., 2015; figs. 6–7).

Две последние морфы занимают подчиненное
положение по отношению к численности первой
морфы, которая рассматривается как норма вида.
Не исключено, что численное соотношение этих
морф может меняться во времени или простран-
стве. Если такое смещение нормы вида будет за-
фиксировано статистически, то это может послу-
жить достаточным основанием для выделения
хроноподвидов или географических подвидов,
однако на имеющемся материале такого рода

процедуру осуществить в настоящий момент не-
возможно.

Род Greencephalites и происхождение кадоцератин
В род Greencephalites Repin, 2007 (типовой вид

Cadoceras freboldi Spath, 1932) его автор поместил
несколько видов поздних арктоцефалитин из по-
граничных слоев бореального верхнего байоса и
нижнего бата, характеризующихся в основном
кадиконическим типом раковины на всех стадиях
морфогенеза. Позднее В.В. Митта (Митта, Аль-
сен, 2013; Mitta et al., 2015) и Д.Б. Гуляев (2013)
включили в этот род несколько форм из разрезов
нижнего бата Европейской России (см. выше).
Основной признак данного рода, отличающий
его от изохронных ему Arctocephalites и Arcticoc-
eras, характеризующихся более высоким попе-
речным сечением, – пропорции раковины или
относительная высота оборота. Все остальные
признаки в той или иной степени присутствуют у
других подродов. При таком подходе основным
принципом родовой систематики поздних аркто-
цефалитин следует считать, по сути, их разделе-
ние на таксоны, отличающиеся широкими рако-
винами, и таксоны с высокими раковинами. При
этом роды с более высокими раковинами (Arcto-
cephalites и Arcticoceras) диахронны, поскольку
сменяют друг друга в нескольких зонах верхнего
байоса–нижнего бата, а род с широкими ракови-
нами (Greencephalites) имеет совместное распро-
странение с вышеперечисленными родами. Та-
ким образом, относительная высота оборота в
данном случае рассматривается как важнейший
родоспецифический признак.

В общих чертах этот подход к систематике лег
в основу новой версии происхождения кадоцера-
тин, предложенной В.В. Митта (2016). Согласно
этой гипотезе, подсемейство Cadoceratinae Hyatt,
представители которого характеризуются кади-
коническим морфотипом, происходит от рода
Greencephalites, а род Paracadoceras Crickmay, ра-
нее многими исследователями относившийся к
кадоцератинам, происходит от рода Arcticoceras.

Изучение вариабельности относительной вы-
соты оборота у арктикоцерасов (см. выше) показа-
ло, что кадиконические экземпляры в имеющейся
выборке представляют весьма редкую морфу из-
менчивости, а не самостоятельные виды или, тем
более, род. Поэтому как минимум все кадикони-
ческие арктоцефалитины из нижнего бата следует
относить к роду Arcticoceras. Такого же подхода
придерживался Дж. Калломон (Callomon, 1993).
Позднебайосские кадиконические арктоцефали-
тины, такие как Arctocephalites crassum (Madsen),
A. sphaericus Spath, A. freboldi (Spath) и A. belli
Poulton, вероятно, также следует рассматривать
как проявление изменчивости разных видов ро-
да Arctocephalites. Таким образом, для расщепле-
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ния основного ствола арктоцефалитин на две
ветви, от которых происходят разные таксоны,
не существует достаточных оснований. Скорее
всего, происхождение кадоцератин следует ве-
сти от единственного рода Arcticoceras, как это
неоднократно постулировалось в различных ра-
ботах (Callomon, 1985; Callomon, Wright, 1989;
Меледина, 1994).

Зона Arcticoceras ishmae и ее распространение
в Панбореальной надобласти

Результаты анализа изменчивости Arcticoceras
позволяют большинство раннебатских видов све-
сти в синонимику A. ishmae. Среди этих видов при-
сутствуют виды-индексы зон, выделенных, поми-
мо зоны Ishmae, в нижнем бате различных регио-
нов Панбореальной надобласти (рис. 5). В первую
очередь это относится к виду A. harlandi. В насто-
ящее время зона Harlandi входит (или предлагает-

ся к установлению) в стратиграфические шкалы
Арктической Канады (Poulton, 1987), Северной
Сибири (Меледина, 1991, 1994), Земли Франца-
Иосифа (Репин, 2005, 2007), бассейна р. Печора
(Репин, 2005, 2007; Репин и др., 2006, 2007), а так-
же в различные версии Бореального или Арктиче-
ского стандарта (Захаров и др., 1997, 2005; Репин,
2005, 2007; Репин и др., 2007; Меледина и др.,
2011; Шурыгин и др., 2011; Никитенко и др., 2013).
Одновременно разрабатываются другие варианты
этой шкалы, где зона Harlandi отсутствует, а в
нижнем бате сохраняется лишь одна арктикоце-
расовая зона Ishmae (Zakharov, Rogov, 2014).

В этой связи представляет несомненный инте-
рес ответ на вопрос, насколько обосновано выде-
ление или установление зоны Harlandi в различ-
ных регионах.

Шпицберген. На Земле Короля Карла (разрез
D827 острова Свенскёйа), откуда происходит ти-
повой материал A. harlandi, все находки данного

Рис. 5. Географическое положение разрезов зоны Arcticoceras ishmae в Панбореальной надобласти.
1 – окрестности Саратова; 2а–2в – разрезы, где Arcticoceras известны только по упоминаниям в литературе, но без изоб-
ражений: 2а – бассейн р. Лена (Пермский край) (Аркадьев, 2018); 2б – Самарская Лука (Сазонов, 1957); 2в – Елатьма
(Сазонов, 1957); 3 – бассейн р. Печора (разрезы на реках Ижма, Дрещанка, Адзьва); 4 – Новая Земля; 5 – Земля Фран-
ца-Иосифа; 6 – Шпицберген (земля Короля Карла, Западный Шпицберген); 7 – Баренцево море (Бассейн Тромсё);
8 – Северное море (скважина 211/21-1, по Callomon, 1975); 9 – Восточная Гренландия; 10 – Анабарский залив: 11 –
окрестности низовьев р. Лена (Оленекский залив; р. Лена, Оленекская протока); 12 – побережье Охотского моря
(р. Вилига); 13 – Северная Аляска (разрезы Canning River, по Imlay, 1976); 14 – Юкон (разрез Salmon Cache Canyon);
15 – Канадский Арктический архипелаг (о. Принца Патрика, по Frebold, 1961).
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вида (пять экземпляров) приурочены к подошве
пачки Дюнефелля (Rawson, 1982). В данной пачке
не выявлено какой-либо последовательности
арктикоцерасов. Известны и другие разрезы с
арктикоцерасами на Земле Короля Карла, напри-
мер на острове Короля Чарльза (Kongsøya) в ос-
новании пачки Ретциюсфелля (Smith et al., 1976).
Арктикоцерасы в этом разрезе представлены
крупными раковинами хорошей сохранности
(Smith et al., 1976, table 3), однако они так и не бы-
ли описаны, а их последовательность также не
выявлена. В этой связи выделение зоны Harlandi
в типовом местонахождении как минимум преж-
девременно. Также этому препятствует морфоло-
гическая близость типов Раусона экземплярам
вида A. ishmae из типовой местности (бассейн
р. Печора). Как было показано выше, типовой
материал A. harlandi в основном относится к
A. ishmae morpha ishmae, что автоматически дела-
ет ненужным выделение новой арктикоцерасо-
вой зоны.

Бассейн р. Печора. В бассейне р. Ижма, откуда
происходит тип A. ishmae, наиболее представи-
тельные разрезы нижнего бата находятся на
р. Дрещанка (правый приток р. Ижма). Несмотря
на то, что из этих разрезов С.В. Мелединой и
В.В. Митта упоминались и изображались наход-
ки как A. ishmae, так и A. harlandi, смена этих ви-
дов не доказана ни для каких разрезов. Согласно
Мелединой (1987, 1994), оба вида встречаются
совместно в одних и тех же слоях, что препятству-
ет выделению не только зоны Harlandi, но и зоны
Ishmae в разрезах. Позднее Митта (Mitta et al.,
2015, fig. 3) показал, что некая смена этих видов в
пачке III существует. При этом A. harlandi отме-
чается в подошве пачки, а A. ishmae – в верхней ее
части. Тем не менее автором не приводится ни
одного изображения арктикоцерасов, найденных
in situ в лучшем разрезе (№ 5), где такая последо-
вательность могла бы быть зафиксирована. Все
изображения принадлежат экземплярам из раз-
ных разрезов (№ 3, 5, 6, 9) либо найденным в осы-
пи или в слое, но без указания на привязку отно-
сительно кровли или подошвы. В той же работе
(Mitta et al., 2015) отмечается, что в разрезах на са-
мой р. Ижма (порог Бычье Горло) оба вида встре-
чаются в одном слое и горизонте, что опять же
препятствует установлению зоны Harlandi или
каких-либо подразделений внутри зоны Ishmae.

Окрестности Саратова. Здесь, в первую очередь
в Сокурском разрезе, слои с арктикоцерасами
располагаются, по представлениям В.В. Митта,
выше зоны Besnosovi (хотя вместе с арктикоцера-
сами были встречены ораницерасы). В основании
толщи глин с арктикоцерасами, ниже “белемни-
тового уровня”, отмечаются находки A. harlandi, а
в средней и верхней части этой толщи, на “белем-
нитовом уровне” и выше – A. ishmae (Митта,
Сельцер, 2002; Митта и др., 2011; Mitta et al., 2014).

Эти слои отнесены к зоне Ishmae, в которой уста-
новлены биогоризонты harlandi, ishmae α и ishmae β.
Большинство изображенных арктикоцерасов, про-
исходящих из Сокурского разреза, определено как
A. harlandi, при этом всего из этого разреза было
изображено 7 экземпляров данного вида (Митта,
Сельцер, 2002, табл. 1, фиг. 1, табл. 3, фиг. 3, табл. 5,
фиг. 3, табл. 6, фиг. 1; Митта и др., 2011, табл. 1,
фиг. 5; Mitta et al., 2014, fig. 5 (6), fig. 6 (1)). Из них
только 2 образца имеют точную, посантиметро-
вую, привязку к слою. Вид A. ishmae изображен
два раза (Митта, Сельцер, 2002, табл. 3, фиг. 1;
табл. 2, фиг. 1). Сравнение изображений экзем-
пляров обоих видов и анализ измерений показы-
вает следующее:

(1) Указанные экземпляры A. harlandi sensu
Mitta и A. ishmae sensu Mitta характеризуются на-
столько мелкими различиями, что практически
неотличимы друг от друга. Обе формы располага-
ются в средней и верхней частях морфологиче-
ского поля изменчивости печорской выборки
A. ishmae по ведущим морфологическим призна-
кам (рис. 6), т.е. преимущественно в области нор-
мы этого вида.

(2) Часть определений A. harlandi sensu Mitta
больше соответствуют общепринятому диагнозу
A. ishmae, т.е. имеют противоречивый характер
(например, Митта и др., 2011, табл. 1, фиг. 5). То
же самое относится к определению вида A. ish-
mae, изображенный экземпляр которого больше
соответствует устоявшемуся диагнозу A. harlandi
(Митта, Сельцер, 2002, табл. 3, фиг. 1). Это свиде-
тельствует о том, что данные определения весьма
произвольны. Не исключено, что упомянутые эк-
земпляры могли быть идентифицированы проти-
воположным образом, если были бы найдены в
другом регионе или располагались бы в иной
стратиграфической последовательности.

В настоящее время по имеющейся выборке
арктикоцерасов в Сокурском разрезе крайне за-
труднительно проводить какое бы то ни было ин-
фразональное деление зоны Ishmae. На этом ос-
новании любые варианты такого деления, имею-
щиеся в литературе, следует рассматривать как
недостаточно обоснованные.

Северная и Восточная Сибирь. Слои нижнего
бата, охарактеризованные арктикоцерасами, раз-
виты в низовьях рек Лена и Оленек, а также в пре-
делах Анабарского и Нордвикского структурно-
фациальных районов. Зона Harlandi наиболее
уверенно устанавливается в низовьях Лены, где
она занимает нижнюю часть чекуровской свиты,
а в остальных районах зона представлено фраг-
ментарно (Меледина и др., 1991; Меледина, 1991,
1994). Выше зоны Harlandi в чекуровской свите
выделяется зона Ishmae. Палеонтологическая ха-
рактеристика обеих зон представлена арктикоце-
расами плохой сохранности, в основном раздав-
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ленными ядрами, поэтому об их видовой принад-
лежности можно судить в основном лишь по
особенностям ребристости. Большинство опре-
делений аммонитов из обеих зон чекуровской
свиты даны в открытой номенклатуре, причем в
зоне Harlandi к такому типу относятся все опреде-

ления – Arcticoceras cf. harlandi (Меледина и др.,
1991, табл. 4, фиг. 1; табл. 4, фиг. 1) и A. cf. excen-
tricum (Меледина и др., 1991, табл. 2, фиг. 1; табл. 7,
фиг. 1; табл. 8, фиг. 4).

Анализ признаков изображенных аммонитов
позволяет считать разделение арктикоцерасов че-

Рис. 6. Распределение экземпляров арктоцефалитин Arcticoceras нижнего бата по плотности первичных ребер (а), от-
носительному диаметру умбилика (б) и диаметру раковины. Морфологические ареалы показаны только для выборок
из разрезов Salmon Cache Canyon (Юкон).
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куровской свиты на виды весьма проблематич-
ным. Указанные аммониты характеризуются близ-
кими модальностями видоспецифических призна-
ков, в первую очередь плотности ребер, поэтому
среди них можно выделять лишь варианты измен-
чивости. Более того, нередко арктикоцерасы из
зоны Ishmae, определенные как A. ishmae (Меле-
дина и др., 1991, табл. 10, фиг. 3) или A. cf. ishmae
(Меледина и др., 1991, табл. 4, фиг. 2–5), лучше со-
ответствуют привычному диагнозу A. harlandi
Raws. sensu Poulton, 1987 как редкоребристой фор-
ме арктикоцерасов. С другой стороны, экземпля-
ры из верхов чекуровской свиты, определенные
как A. cf. harlandi, больше соответствуют диагнозу
A. ishmae как часторебристой форме (рис. 4б.). По
сути, обе формы не имеют принципиальных ви-
довых отличий друг от друга, поэтому их следует
рассматривать как один вид. Этот вывод подтвер-
ждается данными Н.С. Воронец и Е.С. Ершовой
(1963), которые в разрезе Атыркан (северное кры-
ло Чекуровской антиклинали) в подошве чеку-
ровской свиты нашли комплекс арктикоцерасов,
которые обнаруживают полный ряд изменчиво-
сти по признакам плотности ребер и коэффици-
енту ветвления. Среди них хорошо различимы
A. ishmae morpha ishmae (табл. III, фиг. 1–3) и
A. ishmae morpha stepankovi. Обе морфы известны
также в Анабарском и Нордвикском районах, от-
куда они обычно определялись как A. excentricum
(табл. II, фиг. 5; табл. III, фиг. 4, 5).

Восточная Гренландия. Среднеюрские разрезы
этого региона охарактеризованы бореальными ам-
монитами с наибольшей детальностью по сравне-
нию с другими регионами Арктики. Дж. Калломон
(Callomon, 1993) отнес к зоне Ishmae четыре фау-
нистических горизонта, выделенных по арктико-
церасам: (14) A. harlandi, (15, 16) A. ishmae (α и β) и
(17) A. sp. nov. (crassiplicatum). Таким образом, наме-
чена последовательность, в которой A. harlandi зани-
мает базальное положение в арктикоцерасовых сло-
ях. Этот вид, по Калломону, представлен крупными
грубо- и редкоребристыми экземплярами. К сожа-
лению, собранные Калломоном аммониты, к ко-
торым относятся индексы этих подразделений,
не были изображены или описаны, поэтому пред-
ложенное деление до сих пор является деклара-
тивным. Переопределения оригиналов Спэта,
для которых указаны название морфы и фауни-
стический горизонт (Callomon, 1993, table 1), не
вносят существенной ясности в проблему распо-
знавания хроновариаций гренландских арктико-
церасов. Так, среди макроконховых Arcticoceras,
которых Спэт относит к A. kochi, одна часть типо-
вой серии отнесена к A. ishmae α (Spath, 1932,
pl. 12, fig. 1; pl. 13, figs. 4, 5; pl. 14, fig. 1), а другая к
A. ishmae β (Spath, 1932, pl. 15, fig. 1, голотип). Та-
кому разделению также противоречит сравни-
тельная характеристика этих морф, данная авто-
ром (Callomon, 1993, p. 100), где указывается, что

морфа A. ishmae β отличается от A. ishmae α более
изящной ребристостью, сильным выгибом ребер
на вентере и ранним сглаживанием ребер на
КЖК. Между тем указанные оригиналы различ-
ных морф характеризуются противоположным
сочетанием признаков. В частности, наиболее
сглаженный по скульптуре вариант отнесен к
морфе A. ishmae α (Spath, 1932, pl. 14, fig. 1), а гру-
боребристый к морфе A. ishmae β (Spath, 1932, pl. 15,
fig. 1). Возможно, опубликование материала, со-
бранного Калломоном и хранящегося в Геологиче-
ском музее университета Копенгагена, поможет
подтвердить его стратиграфическую концепцию,
но в настоящий момент это осуществить невоз-
можно.

Арктическая Канада. Зона Harlandi выделена
впервые Т.П. Пултоном (Poulton, 1987) в разрезе
каньона Салмон Кэш, расположенном в долине
р. Пьёркупайн (территория Юкон). Аммониты
этой зоны найдены в слое 53, выше которого рас-
полагается зона Ishmae (слои 55–60). Таким обра-
зом, в разрезе наблюдается последовательность
арктикоцерасов, в которой базальное положение
занимает A. harlandi.

Сравнительно-морфометрическое изучение
арктикоцерасов из этих слоев показывает, что, с од-
ной стороны, они в основном не выходят за грани-
цы поля изменчивости A. ishmae, а с другой – име-
ют статистические отличия по двум признакам –
относительному диаметру умбилика и частоте ребер
(рис. 6). Умбилик у канадских экземпляров в целом
уже (в среднем 10.7%), чем у арктикоцерасов из
других регионов (13.2% у печорской выборки,
13.4% у экземпляров со Шпицбергена, 13.8% у эк-
земпляров из Северной Сибири). Также эти фор-
мы отличаются меньшей частотой ребер – в сред-
нем ППР = 12 ребер (у печорской выборки ППР
составляет 14 ребер, у экземпляров со Шпицбер-
гена – 16 ребер, у экземпляров из Северной Си-
бири – 14 ребер). При этом A. harlandi sensu Poulton
по частоте ребер принципиально не отличается от
A. ishmae sensu Poulton относительно совокупной
выборки, но существенно отличается от выборки
типовой коллекции A. harlandi. Иными словами,
между канадскими арктикоцерасами из разных
слоев, относимыми к разным видам, различий су-
щественно меньше, чем между канадской популя-
цией и популяциями других регионов, которые
рассматриваются в объеме одного вида A. harlandi.

То же самое относится к экземплярам A. ish-
mae sensu Poulton. Они достаточно сильно отли-
чаются от нормы печорских A. ishmae очень уз-
ким умбиликом, в то время как A. harlandi sensu
Poulton по диаметру умбилика вполне сопоста-
вим с A. ishmae печорских разрезов.

Все это показывает, что канадские арктикоце-
расы статистически действительно отклоняются
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от нормы раннебатских арктикоцеросов, т.е. име-
ют как минимум провинциальные отличия.

С другой стороны, Arcticoceras из слоя 53 раз-
реза каньона Салмон Кэш статистически отлича-
ются от арктикоцерасов слоев 55–60. Разница
проявляется только в диаметре умбилика: он су-
щественно больше у базальных арктикоцерасов
(12–18.6%, в среднем 14.12%), чем у более моло-
дых форм (6.2–11%, в среднем 8.36%). Последние
также характеризуются большим наклоном ребер
(26°–29°), как у нормы печорских A. ishmae. У
A. harlandi sensu Poulton это значение находится в
интервале 7°–21°. Все это позволяет рассматривать
эти формы как реально различающиеся разновид-
ности, на основе которых могут быть выделены са-
мостоятельные таксоны подвидового ранга.

В целом юконские популяции имеют некото-
рые статистические отличия по ряду признаков
как от типовых A. harlandi (выборка слоя 53), так
и от нормы A. ishmae (выборка слоев 55–60). Эти
отличия весьма отчетливы, хотя и выявлены на
небольшом материале – на экземплярах, изобра-
женных Пултоном (Poulton, 1987, pls. 19–23). Не-
сомненно, в более солидной выборке показатели
изменчивости будут другими, что несколько сни-
зит наблюдающиеся различия. Но, скорее всего,
общая их особенность сохранится. Возможно,
эти различия не только провинциальные, но и
стратиграфические. В слое 53, помимо A. harlandi
sensu Poulton, отмечаются последние Arctocepha-
lites (Poulton, 1987, p. 12), что указывает на отно-
сительную древность комплекса арктикоцерасов
этого слоя. Вероятно, они относятся к базальной
последовательности этого рода. Арктикоцерасы
из вышерасположенных слоев того же разреза со-
ставляют не менее специфический комплекс, ве-
роятно, более древний, чем слои с A. ishmae типо-
вой местности. Соответственно, последователь-
ность Arcticoceras разреза каньона Салмон Кэш
стратиграфически предшествует слоям зоны Ish-
mae бассейна р. Печора, а также Шпицбергена
(островов Короля Карла) и может быть более или
менее эквивалентна нижним биогоризонтам в
гренландской шкале.

Таким образом, раннебатские арктикоцерасы
образуют последовательность как минимум из
трех хроновариаций A. ishmae. Исходя из границ
изменчивости этих вариаций, их лучше относить
к различным подвидам A. ishmae. Последователь-
ность таких подвидов создает основу для инфра-
зонального деления зоны Ishmae для всей Боре-
альной надобласти. Недостаток данных об измен-
чивости и географическом распространении не
позволяет в полной мере очертить их границы,
поэтому в настоящий момент данная последова-
тельность может быть намечена только проспек-
тивно (рис. 7). Она имеет следующий вид:

Рис. 7. Предлагаемый вариант инфразонального деле-
ния части бата Бореальной (Арктической) области по
арктикоцерасам и его корреляция с различными реги-
онами Арктики.
Зоны, обозначенные в схеме, примерно соответствуют
части нижнего и среднего бата. Поскольку точное со-
отношение зон бореальной (арктической) шкалы с зо-
нами бата Северо-Западной Европы до сих пор не
установлено, в данной схеме подъярусы бата не пока-
заны. Сплошной заливкой обозначены интервалы вы-
сокого обоснования, штриховкой – предполагаемые.
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Arcticoceras ishmae (Keys.) subsp. A. Это самый
ранний хроноподвид, соответствующий арктико-
церасам из слоя 53 разреза каньона Салмон Кэш
Юкона. К нему могут относиться формы из ба-
зальной части зоны Ishmae Восточной Гренлан-
дии (фауна 14), обозначенные Дж. Калломоном
(Callomon, 1993) как A. harlandi. Однако отсут-
ствие их изображений и описаний в литературе
оставляет это тождество под вопросом. Присут-
ствие этого подвида в остальных регионах Панбо-
реальной надобласти весьма вероятно, но пока
окончательно не доказано. К нему могут быть от-
несены некоторые арктикоцерасы из окрестно-
стей Саратова, изображенные в работах В.В. Мит-
та и описанные под названием A. harlandi (Митта,
Сельцер, 2002, табл. 1, фиг. 1; Митта и др., 2011,
табл. 1, фиг. 5; Mitta et al., 2014, fig. 6[1]). Морфо-
тип саратовских арктикоцерасов, представлен-
ных в выборке только экземплярами со взрослы-
ми оборотами, имеет ряд свойств (грубая ребри-
стость, высокий коэффициент ветвления), по
которым их можно как относить к этому подвиду,
так и рассматривать как проявление изменчиво-
сти более молодых подвидов A. ishmae.

Arcticoceras ishmae (Keys.) subsp. B. Соответ-
ствует арктикоцерасам из слоев 55–60 разреза ка-
ньона Салмон Кэш Юкона. По положению в во-
сточногренландской стратиграфической шкале,
ему отвечает форма A. ishmae α, однако и в этом
случае, из-за отсутствия изображений соответ-
ствующих ей экземпляров, это остается на уровне
предположения. Согласно краткой характеристи-
ке этой вариации, данной Калломоном, ей свой-
ственны большие размеры терминальной ракови-
ны и позднее сглаживание ребер на КЖК. Но в
первую очередь она отличается экстремальной
инволютностью и минимальной плотностью
скульптуры на средних и поздних оборотах, по
сравнению с другими арктикоцерасами. В осталь-
ных регионах Арктики такие формы, у которых
вышеописанный набор признаков проявлялся бы
со статистической устойчивостью, не установле-
ны. Предположительно, этот подвид может быть
найден в основании арктикоцерасовых слоев в
бассейне р. Печора и Северной Сибири, где ред-
коребристые арктикоцерасы встречаются весьма
часто.

Arcticoceras ishmae ishmae (Keys.). Это номи-
нальный подвид, характеризующийся наиболее
полной выборкой. Особенности проявления из-
менчивости позволяют выделить в этом подвиде
морфы, подробно рассмотренные выше (A. ish-
mae morpha ishmae, A. ishmae morpha stepankovi и
A. ishmae morpha pseudishmae).

К этому подвиду относится большая часть, ес-
ли не вся выборка арктикоцерасов из бассейна
р. Печора. Синонимом этого подвида является
A. harlandi. Соответственно, стратиграфическое по-

ложение известных арктикоцерасовых слоев Земли
Короля Карла эквивалентно слоям с A. ishmae ish-
mae, а не базальным горизонтам зоны Ishmae. В Се-
верной и Восточной Сибири к номинальному
подвиду относятся большинство, если не все арк-
тикоцерасы.

Данному подвиду соответствует разновид-
ность A. ishmae β, которая рассматривается как
индекс одноименного фаунистического горизон-
та восточно-гренландской шкалы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Выборки Arcticoceras раннего бата характери-
зуются настолько высокой изменчивостью, что
по признакам, которые принято считать видоспе-
цифическими, определять таксоны видового или
подвидового ранга на единичном материале за-
труднительно или невозможно. Определение так-
сонов в пределах рода может быть осуществлено в
основном на статистической основе. Таксономи-
ческое значение имеют не сами признаки, а стати-
стически устойчивое их поведение в морфогенезе.
В этой связи ограниченность материала, характер-
ная для выборок арктикоцерасов большинства
высокобореальных регионов, позволяет устанав-
ливать только морфы, а не таксоны. Представите-
ли однотипных морф у разных подвидов могут
быть неотличимы по морфологическим призна-
кам, поэтому для диагностики таксонов на огра-
ниченном материале не пригодны.

Большая часть пригодных видов Arcticoceras
являются синонимами A. ishmae. В этой связи зо-
на Ishmae может быть единственной зоной, выде-
ляемой по арктоцефалитинам в интервале, где ра-
нее были установлены зоны Harlandi и Ishmae.
Зона Harlandi является младшим синонимом зоны
Ishmae и должна быть упразднена. Инфразональ-
ное деление зоны Ishmae включает как минимум
три биогоризонта, индексами которых являются
подвиды A. ishmae. Из них номинальный подвид
занимает верхнюю часть инфразональной шкалы.
Выше него может располагаться четвертый био-
горизонт, выделенный в Восточной Гренландии
по неописанному новому виду или подвиду. Его
положение в инфразональной шкале Арктиче-
ского стандарта до описания этих новых форм ис-
ключительно гипотетическое.
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Genus Arcticoceras Spath, 1924 (Ammonoidea) and Infrasonal Biostratigraphy 
of the Lower Bathonian of the Boreal Realm

D. N. Kiselev#

Ushinsky State Pedagogical University, Yaroslavl, Russia
#e-mail: dnkiselev@mail.ru

Analysis of the variability of the genus Arcticoceras (Cardioceratidae, Arctocephalitinae) by taxonomically
significant features makes it possible to reduce to the synonymy A. ishmae most of the previously established
species of this genus (including A. harlandi) characteristic of the Early Bathonian. The article provides a
rationale for the invalidity of the genus Greencephalites, whose species are considered as cadiconic morphs of
various species Arctocephalites and Arcticoceras. The results of the revision of the genus Arcticoceras make it
possible to abolish the Harlandi zone, which is present in the biostratigraphic scales of various regions of the
Arctic. The infrasonal volume of the Ishmae zone of the Boreal Realm includes at least three biohorizon,
which can be distinguished by subspecies A. ishmae.
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